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A genômica da paisagem estuda a distribuição geográfica da variação genética em escala 
genômica. O grande desafio é separar os efeitos do isolamento por distância (isolation by 
distance – IBD) e do isolamento por ambiente (isolation by environment – IBE) na 
diferenciação genética. Um delineamento amostral inadequado dificulta a separação dos 
efeitos da distância geográfica e dos gradientes ambientais na estrutura genética e a 
identificação de regiões genômicas potencialmente envolvidas na adaptação local. O 
objetivo deste estudo é determinar o delineamento amostral mais adequado para estudar a 
genômica da paisagem da castanheira-do-Brasil (Bertholletia excelsa) em toda a sua 
distribuição na Amazônia brasileira. O banco de dados inclui 51 potenciais pontos de 
amostragem. Estes foram comparados com dados de 489 localizações obtidas de um 
trabalho de modelagem ecológica. Para todas as 540 localizações foi feito o download de 19 
variáveis bioclimáticas na plataforma Worldclim e excluídas as variáveis altamente 
correlacionadas (|𝑟| ≥ 0,70). Seis variáveis foram mantidas para análise das distâncias 
climáticas. Para cada variável, as distâncias geográficas e climáticas foram plotadas em 
gráficos de dispersão e histogramas. Todas as análises foram realizadas no ambiente 
computacional R. Nossos resultados mostram que o delineamento amostral de apenas 44 
pontos amostrais é adequado para separar IBD e IBE, uma vez que toda a gama de 
possíveis distâncias geográficas e climáticas entre pares de populações estão bem 
representadas. Além do mais, os 44 pontos amostrais representam a ampla variação 
climática ao longo da área de distribuição da B. excelsa na Amazônia brasileira e serão 
amostrados para análises genéticas. 






 A genômica da paisagem é uma 
abordagem que busca estudar como as 
características geográficas e ambientais 
atuam na variação genética entre indivíduos 
ou populações. Segundo Holderegger e 
Wagner (2008), a genômica da paisagem é 
uma integração da genética de populações 
com a ecologia da paisagem, cujo o foco é o 
estudo do fluxo gênico e da variação 
genética adaptativa entre os ambientes. 
A disponibilidade de sequências 
genômicas proporciona examinar efeitos 
históricos da população, ocorrências de 
migração e seleção natural (Sork et al., 
2013).  Adicionalmente, a identificação dos 
genes que expressam os fenótipos 
relacionados à adaptação local das 
populações contribui para o conhecimento 
da base genética da adaptação e da 
evolução por seleção natural (Rieseberg & 
Bourke, 2001; Sork et al., 2013).   
Como as diferenças adaptativas são 
impulsionadas pela seleção em ambientes 
diferentes ecologicamente (Räsänen & 
Hendry, 2008), a genômica da paisagem 
vale-se da coleta de amostras genéticas ao 
longo de gradientes ambientais e da 
identificação de marcadores moleculares 
que estão estatisticamente relacionados a 
determinado ambiente (Holderegger & 
Wagner, 2008). Compreender como o fluxo 
gênico atua com os gradientes ambientais 
possibilita um estudo da evolução na 
adaptação   de   espécies   ou     populações 
durante períodos de rápida mudança 
ambiental (Sexton, Hangartner & Hoffmann, 
2013).  
O grande desafio dos estudos em 
genômica da paisagem é separar a 
interação e relação do ‘Isolamento por 
distância’ (IBD – Isolation by Distance) e do 
‘Isolamento por ambiente’ (IBE – Isolation by 
Environment) na diferenciação genética 
espacial (Meirmans, 2012; Meirmans, 2015; 
Wang & Bradburd, 2014), o que dificulta a 
avaliação dos efeitos da seleção natural, da 
história geográfica e da migração no estudo 
evolutivo da espécie. O isolamento por 
ambiente pode ser definido como um 
modelo em que a diferenciação genética 
aumenta com as diferenças ambientais, 
independente da distância geográfica. Já o 
isolamento por distância é um modelo em 
que a diferenciação genética aumenta com a 
distância geográfica. (Wang & Bradburg, 
2014). 
A divergência genética entre 
populações pode ser resultado de fluxo 
gênico reduzido associado a fatores 
geográficos e ambientais. Compreender os 
efeitos das contribuições de IBE e IBD sobre 
a redução do fluxo gênico entre populações 
podem fornecer informações de como as 
paisagens moldam essa divergência 
genética. O grande desafio de separar os 
efeitos de IBE e IBD se deve ao fato de que 
as populações que estão distantes entre si 
também ocupam diferentes ambientes 
(Wang, Glor & Losos, 2013). 
 
 
Nos últimos anos, diversos autores 
têm argumentado que, devido à correlação 
entre os modelos IBD e IBE na distribuição 
da variação genética espacial, é essencial 
que haja um delineamento amostral, que 
permita separar os efeitos relativos de 
distância geográfica e distância ambiental na 
variação genética (de Mita et al. 2013; 
Lotterhos & Whitlock, 2015; Meirmans, 2012; 
Meirmans, 2015; Wang & Bradburd, 2014). 
Para isso, Wang & Bradburg (2014) 
argumentam que amostras de diferentes 
ambientes devem ser delineadas utilizando 
populações que estejam   geograficamente 
próximas e distantes, sendo 
que as populações que 
ocupam ambientes semelhantes também 
devem ser amostradas. Desse modo, a 
associação entre IBE e IBD será reduzida. 
Eles também ilustram como um 
delineamento amostral inadequado pode 
impossibilitar que as questões referentes à 
genômica da paisagem sejam 
adequadamente respondidas. A Figura 1, 
extraída do trabalho de Wang & Bradburg 
(2014), usa simulação para ilustrar um 
delineamento amostral inadequado. 
 
Figura 1. Ilustração de um 
delineamento amostral 
inadequado de uma paisagem 
hipotética apresentada por Wang 
e Bradburd (2014). Em (A) é 
mostrada a localização espacial 
de todas as populações presentes 
no gradiente ambiental, com 
destaque para populações 
amostradas (sampled 
populations). Em (B) o histograma 
mostra as distâncias geográficas 
entre todos os pares de 
populações representadas em (A). 
O gráfico de dispersão em (C) 
mostra a comparação das 
distâncias geográficas e ambientais entre todas as populações, com destaque pares as populações 
amostradas (sampled pairwise distances). Em (D) são plotadas as curvas de diferenciação genética 
entre pares de distância ambiental (escala de cor) e distância geográfica (eixo X). Fonte: Wang & 




Nota-se que no plano de 
amostragem em uma paisagem hipotética 
proposto por Wang e Bradburd (2014), as 
amostras coletadas não representam toda 
a variação ambiental da paisagem (Figura 
1A) e nem toda a gama de distâncias 
geográficas possíveis entre pares de 
populações (Figura 1B), ou seja, as 
distâncias intermediárias entre pares de 
populações não estão representadas 
nessa amostragem. Na Figura 1C pode-se 
também perceber como a amostragem 
parcial das populações resulta em 
distâncias geográficas e ambientais 
correlacionadas. As comparações de 
distâncias geográficas curtas e longas 
entre pares de amostras coletadas 
coincidem com as distâncias ambientais. 
Nesse delineamento não houve amostras 
com distâncias geográficas                                       
intermediárias entre as populações. Dessa 
forma, os pares de populações com 
distâncias geográficas curtas apresentam 
sempre distâncias ambientais curtas e o 
mesmo ocorre com as distâncias 
geográficas grandes. O efeito dessa 
correlação entre as distâncias geográficas 
e ambientais resultantes do delineamento 
amostral ruim poderá gerar inferências 
erradas sobre o efeito das distâncias 
geográficas e ambientais (IBD e IBE 
respectivamente) na estrutura genética 
(Figura 1D), ou seja, a partir desse 
delineamento amostral inadequado as 
curvas são mal estimadas.  
Segundo Sork et al. (2013), 
espécies arbóreas são de interesse à 
conservação devido à importância 
econômica e ecológica. As árvores 
armazenam uma enorme quantidade de 
carbono, influenciando diretamente o ciclo 
global do carbono e a taxa de mudança 
climática. Por isso, estudar a genômica da 
paisagem de espécies arbóreas 
proporciona informações importantes para 
a conservação da floresta diante das 
rápidas mudanças ambientais que vêm 
sendo causadas pelo homem. A 
Bertholletia excelsa Bonpl. 
(Lecythidaceae), conhecida como a 
castanheira-do-Brasil ou castanheira-da-
Amazônia, é abundante na região 
amazônica e suas amêndoas são 
exploradas por diversas comunidades em 
florestas nativas no curto prazo e com 
baixo custo (Tonini Costa & Kaminski, 
2008), para comercialização tanto para 
consumo in natura como para uso na 
indústria de cosméticos. A espécie é 
considerada ameaçada devido ao 
desmatamento e classificada como 
espécie vulnerável de acordo com a Lista 
Vermelha das Espécies da Flora 
Ameaçadas de Extinção (IUCN, 2016). No 
Brasil, a derrubada da árvore é proibida 
por lei (IN-IBDF 1/1980).  
A distribuição geográfica da B. 
excelsa é ampla, apresentando assim 
diferenças no gradiente de pluviosidade e 
sazonalidade por toda a Amazônia. 
(Nepstad et al. 2004). Tendo em vista que 
a seleção natural é o principal fator 
 
 
causador da adaptação local das 
populações a ambientes, acredita-se que a 
distribuição da variação genética entre as 
populações de castanheira na Amazônia 
brasileira seja fortemente explicada pela 
seleção natural. Estudos sobre a história 
demográfica da B. excelsa e a distribuição 
de sua variabilidade genética vêm sendo 
realizados (Sujii, Martins, Wadt, Azevedo & 
Solferini, 2015; Thomas, Caicedo, Loo & 
Kindt, 2014; Thomas, Caicedo, Mcmichael, 
Corvera & Loo, 2015), mas não há ainda 
estudos que utilizaram uma amostragem 
ampla para avaliar a genômica da 
paisagem dessa espécie. O conhecimento 
dos padrões geográficos da variação 
genética adaptativa e sua associação com 
gradientes climáticos pode trazer 
informações sobre a habilidade de 
populações locais tolerarem mudanças 
climáticas e na definição mais eficiente de 
estratégias e áreas prioritárias para 
conservação da espécie. O presente 
trabalho é a primeira parte de um projeto 
que visa estudar a genômica da paisagem 
em B. excelsa ao longo da Amazônia 
brasileira. 
Objetivos 
O objetivo desta pesquisa foi definir um 
delineamento amostral adequado para que 
as análises estatísticas em genômica da 
paisagem permitam separar os efeitos das 
distâncias geográficas e climáticas na 
variação genômica de Bertholletia excelsa 
na Amazônia brasileira.  
 
Materiais e Métodos 
O banco de dados do projeto incluiu 
51 localizações de potenciais pontos de 
coleta que foram indicados pelos 
pesquisadores participantes do projeto em 
todos os estados da Amazônia brasileira. 
Estas localizações foram comparadas com 
o banco de dados de 489 pontos de 
ocorrência de B. excelsa apresentados em 
Thomas et al. (2014) e disponibilizados 
para este estudo. Para todas as 540 
localizações foi realizado o download das 
19 variáveis bioclimáticas no banco de 
dados do WorldClim – Global Climate Data 
(http://www.worldclim.org/).  
Inicialmente foi calculada a 
correlação linear simples entre pares de 
variáveis climáticas nos 51 locais para 
exclusão de variáveis altamente 
correlacionadas (|r|≥0,70) e escolha de 
apenas seis variáveis para as análises 
subsequentes. Na escolha, optou-se por 
manter números equivalentes de variáveis 
relacionadas à temperatura e à 
precipitação. Calculou-se também a 
correlação entre os dados climáticos e 
latitude e longitude, com o objetivo de 
averiguar se há uma tendência latitudinal 
ou longitudinal nos gradientes climáticos. 
Para cada variável climática 
selecionada, foram calculadas distâncias 
climáticas entre pares de populações e 
plotadas em gráficos de dispersão e 
histogramas seguindo o procedimento 
apresentando em Wang e Bradburd (2014) 
 
 
como ilustrado na Figura 1B e 1C. Os 
gráficos foram observados para comparar 
as distâncias geográficas e climáticas de 
todos 489 pontos e das 51 populações.  
Após a análise da eficiência 
amostral das 51 localizações potenciais foi 
simulada a exclusão de pontos amostrais 
potencialmente redundantes e a inclusão 
de novos locais, que não haviam sido 
previstos quando da elaboração do projeto. 
Além disso, houve a necessidade de 
excluir locais potenciais devido a 
dificuldades logísticas e financeiras que 
ocorreram durante a execução do projeto.   
Após a confirmação dos locais viáveis para 
amostragem, 44 pontos de coleta foram 
definidos. Todas as análises descritas 
anteriormente foram refeitas para esse 
novo conjunto de dados.  
Todas as análises foram realizadas 
no ambiente computacional R (R core 
Team, 2016) utilizando os pacotes ‘dismo’ 
(Hijmans, Phillips, Leathwick & Elith, 2017), 
‘raster’ (Hijmans, 2017) ‘maptools’ (Bivand 
& Lewin-Koh, 2017) e dependências. Os 
gráficos e mapas também foram realizados 
no R com uso do pacote ‘ggplot2’ 
(Wickham, 2009). 
Resultados e Discussão 
Os 51 pontos potenciais de coleta 
estão amplamente distribuídos ao longo da 
área de ocorrência da espécie no Brasil 
(Figura 2A). Esses pontos compreendem 
regiões que inclusive não estão bem 
representadas no banco de dados das 489 
localizações (centro-oeste do Mato Grosso 
e leste do Pará). O histograma das 
distâncias (km) entre pares de populações 
(Figura 2B) confirma a boa distribuição das 
amostras ao longo da área de ocorrência. 
Tanto as distâncias curtas entre 
populações como longas estão bem 
representadas. A zona em roxo na Figura 
2B mostra o quanto das 51 amostras 
potenciais representam as 489 populações 
conhecidas, através da sobreposição das 
distâncias geográficas dos potenciais 
pontos e dos 489 pontos conhecidos.  
Nota-se que as distâncias 
geográficas tanto das amostras potenciais 
quanto as das populações conhecidas 
possuem um comportamento parecido. 
Somente os pontos com uma distância 
menor (de 200 a 500 km) entre as 
populações possuem uma quantidade 
menor com relação às 489 populações 
conhecidas. Além disso, nota-se também 
uma maior quantidade de amostras com 





A) Mapa de simulação de amostragem          B) Histograma de distâncias em pares 
Figura 2. Simulação de delineamento amostral das 51 potenciais localizações. (A) Mapa de 
simulação de amostragem com os 51 potenciais pontos de amostragem em vermelho e as 489 
populações conhecidas na área de ocorrência em cinza. (B) Histograma das distâncias geográficas 
em pares de populações de todas as 540 populações, na qual em azul as distâncias entre pares das 
489 populações conhecidas, em rosa estão as distâncias entre pares das 51 localizações dos 
possíveis pontos de coleta e em roxo as amostras que se sobrepõem. 
 
 
Figura 3. Correlação linear entre 
as variáveis climáticas e os dados 
de Longitude e Latitude dos locais 
de amostragem BIO1: 
Temperatura Sazonal; BIO5: 
Temperatura Média no Mês Mais 
Quente; BIO10: Temperatura 
Média do Trimestre Mais Quente; 
BIO15: Precipitação Sazonal; 
BIO16: Precipitação do Trimestre 
Mais Úmido; BIO18: Precipitação 
do Trimestre Mais Quente; Lon: 







A análise de correlação entre 
variáveis climáticas nos 51 potenciais 
 
 
locais de coleta resultou na manutenção de 
apenas seis variáveis bioclimáticas para 
esse trabalho, sendo três relacionadas à 
temperatura e três relacionadas à 
precipitação. As variáveis escolhidas 
foram: Sazonalidade da Temperatura; 
Máxima Temperatura do mês mais quente; 
Temperatura Média do Trimestre Mais 
Quente; Sazonalidade da Precipitação;  
Precipitação do Trimestre Mais Úmido; e 
Precipitação do Trimestre Mais Quente. 
A escolha das variáveis climáticas 
se manteve a mesma após a diminuição do 
número de amostras de 51 para 44 
localizações (Figura 3).  
Com relação aos dados de 
longitude e latitude das 44 amostras, 
podemos observar apenas uma correlação 
de |𝑟| = 0,74 entre a variável climática 
BIO10 (Temperatura Média do Trimestre 
Mais Quente) e a latitude, mostrando que 
esta variável varia em função da latitude. 
 
A) Mapa de amostragem                                B) Histograma de distância entre pares 
 
Figura 4. Delineamento amostral dos 44 pontos de coleta. (A) Mapa de amostragem com os 44 
pontos de amostragem em preto e as 489 populações conhecidas na área de ocorrência em cinza. 
(B) Histograma das distâncias geográficas em pares de populações de todas as 533 populações, na 
qual em azul as distâncias entre pares das 489 populações conhecidas, em rosa estão as distâncias 
entre pares das 44 populações amostradas e em roxo as amostras que se sobrepõem. 
 
É possível afirmar que as amostras 
representam todo o gradiente climático da 
área de ocorrência e que o delineamento 
amostral com as 44 populações a serem 
amostradas é eficiente (Figura 5). 
Observa-se que não há um 
comportamento de correlação linear entre 
as distâncias ambientais de cada variável 
 
 
com as distâncias geográficas entre as 
populações.  
Na comparação de distâncias 
ambientais e geográficas entre pares de 
populações proposta por Wang e Bradburg 
(2014) na Figura 1C, a correlação existente 
entre distâncias geográficas e ambientais é 
nítida. A falta da amostragem de 
populações com distâncias geográficas 
intermediárias ocasiona a baixa 
representatividade do gradiente ambiental 
ao longo da área, diferentemente da 
amostragem proposta para as 44 
populações do presente trabalho, a qual 
conseguiu alcançar uma boa 
representatividade do gradiente de 
ambiental da área de ocorrência da B. 
excelsa. (Figura 5) 
  
Figura 5. Comparação das distâncias de cada variável climática e distâncias geográficas em pares 
de populações. Da direita para esquerda respectivamente: Sazonalidade da Temperatura; Máxima 
Temperatura do mês mais quente; Temperatura Média do Trimestre Mais Quente; Sazonalidade da 





Os objetivos do trabalho foram 
devidamente alcançados, uma vez que 
foram definidos os locais de amostragem 
da B. excelsa na Amazônia brasileira, de 
modo que estes representassem todo o 
gradiente das variáveis climáticas. E, 
principalmente, que o delineamento 
amostral definido permitiu que os efeitos 
de correlação entre Isolamento por 
Distância e Isolamento por Ambiente 
fossem reduzidos. Com base nos 
resultados desse estudo, as expedições de 
coleta estão sendo realizadas para o 
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